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20    Mote  TE,  Villalba  JJ,  and  Provenza  FD,  Relative  availability  of  tannin‐  and  terpene‐    
























































































    Herbivores  seldom  consume  enough  SC  to  result  in  poisoning  because  they  regulate 
their intake of foods that contain SC (Provenza, 1995, 1996; Foley et al., 1999). For instance, oral 
gavages of toxins cause dose‐dependent decreases in intake of foods that contain the SC (Wang 




















































contain  nitrogen.  Tannins  in  birdsfoot  trefoil  bind  to  proteins  in  the  gut,  which  enhances 
excretion  of  proteins  (Okuda  et  al.,  1982),  so  we  hypothesized  tannins  would  bind  to  the 
alkaloids and enhance  their excretion  from  the body. The alkaloids  in endophyte‐infected  tall 
fescue are mostly steroidal  in nature, and saponins have a high affinity for binding to  lipid and 





are  large  molecules  that  interact  with  other  compounds  as  they  move  slowly  through  the 
gastrointestinal  tract.  Thus,  we  further  hypothesized  that  eating  foods  with  tannins  and 
























season grasses with value as forages  in  irrigated pastures. Tall fescue  is ubiquitous  in the U.S., 
and  reed  canarygrass  is  ubiquitous  in  wetter  and  poorly‐drained  sites.  Reed  canarygrass  is 
drought‐tolerant and efficient at removing applied nitrogen from  irrigated soils (Carlson et al., 




its  endophyte‐free  counterpart  confirms  earlier  reports  of  the  positive  effect  of  this  fungal 
organism on forage yield in tall fescue, particularly in water‐limited environments”(pp. 1). Thus, 




  In  their  wild  forms,  both  species  contain  alkaloids  that  can  adversely  affect  animals, 
especially as pastures  in monocultures. Reed  canarygrass  contains eight alkaloids  that  reduce 
intake  and  performance,  and  in  extreme  cases  produce  gross  histopathology  of  the  central 





and  Tyrl,  2001).  The  inherent  alkaloids  are  perlolidine  and  perloline, which  negatively  affect 
rumen  fermentation.  The  fungus‐associated  alkaloids  are N‐acetyl  loline  and N‐formyl  loline, 





  Legumes  such  as  alfalfa  and  birdsfoot  trefoil  also  have  application  in  irrigated  pasture 
systems  due  to  nitrogen  fixing  capabilities  and  complementary  root  profiles. Alfalfa  contains 
glycosides  such  as  saponins.  Reduced  intake  and  lowered  performance  occur  when  animals 
consume large amounts of high‐saponin alfalfa. Saponins bind to lipids such as cholesterol in the 
gastro‐intestinal tract of animals causing their excretion in the feces (Malinow et al., 1979).  The 
toxic alkaloids  in  tall  fescue are  lipid  in nature,  thus we hypothesized  that  including  saponin‐
containing alfalfa  in  the diet of cattle grazing endophyte‐infected  tall  fescue would neutralize 
these alkaloids. Birdsfoot trefoil contains condensed tannins that bind to soluble proteins in the 
rumen  (Jones and Morgan, 1977). The  threshold  tannin concentration at which a  reduction  in 
diet  digestibility  occurs  is  fairly  high,  about  8  to  9%  of  dry  matter.  Because  the  alkaloids 
associated with reed canarygrass are derived from tryptophane, and are thus proteinaceous  in 
nature, we hypothesized  that  including  tannin‐containing birdsfoot  trefoil  in  the diet of cattle 
grazing reed canarygrass would neutralize the alkaloids. 
  Pasture Design. Plant  species with high and  low  concentrations of alkaloids,  tannins, and 




alkaloids  (Marten,  1972;  Sheaffer  et  al.,  1990),  birdsfoot  trefoil  (BFT)  (Lotus  corniculatus 
varieties Goldie and Norcen) with high (+) and low (‐) tannins (Hedqvist et al.,  2000; Terrill et al., 
1992), and alfalfa (AA) (Medicago sativa varieties Vernal and Lahontan) with high (+) and low (‐) 
saponins  (Pedersen  et  al.,  1976; ARS,  1963)  (Figure  9).   Our  chemical  analysis  of  each  plant 






















During  both  sequences,  observers  recorded  behavioral  data  through  scan‐samples  of 
individually  marked  animals  (Altman,  1974),  and  then  calculated  the  percent  of  time  each 
animal  spent grazing on each  choice plot.   Scans were made at 2 min  intervals  from 0600  to 






AA (high)  BFT (high)  AA (low)  BFT (low) 
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treatments: whole plot  factors were  secondary compound  concentration  (high‐low) and grass 
(TF  or  RCG)  in  a  2x2  factorial  randomly  assigned  to  pastures within  replicates.  The  sub‐plot 
factor  was  legume,  assigned  in  spatial  sequence  to  strips  within  pastures.    The  repeated 
measure was day. The  statistical design  for  the  analysis of  variance  for  Sequence 2 had  four 
replications  of  two  treatments:  either  high‐tannin  birdsfoot  trefoil  or  high‐saponin  alfalfa 






















































































































































































































































































































































































































































































































































































19~~AY-2008 f~:21 FROM JOf-!~ WILE( TO 9001435~973796 P.01/132 
John Wiley & Sons ltd 
The Atrium, Southern Gate, Chichester, 
West Sussex, P019 SSQ, UK 
Tel: +44 (0)1243 770649 (direct)
WILEY Fax: +44 (0)1243 770620 (direct) 
















Department of Wildland Resources 
5200 Old Main Hill, Logan, Utah 84322-5200, USA 
001 435 797 3796 
Duncan James, Permissions Coordinator 
19 May 2008 
2 (includmg fhis page) 
Dear Ms Lyman 
RE: Attached permission request 
Thank you for your permission request. 
Permission is hereby granted to reproduce the article requested as part of the specified thesis.
 
The article may be incorporated into the specified thesis only and may not be stored separately or
 
made available independently from ttle thesis in any way,
 
Please note also that the published Wiley PDF version may not be placed onto any personal
 
website, institution,gl open ,gccess repository. or other externally accessible website or database
 
of any kind. If the article is to be placed online, a preprint version must be used. This must be the
 
version originally submitted for publication (i.e. before peer review)_
 
Any ttlird party material is expressly excluded from this permission. If any material appears within
 
the article with credit to another source, authorisation from that source must be obtained.
 
This permission does not include the right to grant others permisSion to reproduce this material.
 
Proper credit must be given to our pUblicatian_
 
Credit must include ttle follOWing components:
 
Title of the Journal, article title, author(s) name(s}, Copyright © [coDyright year] Society of
 
Chemical Industry. Reproduced with permission. Permission is granted by John Wiley & Sans Ltd
 
on behalf of the SCI.
 
Yours sincerely
 
~~e-..ae..--
Duncan James 
Permissions Coordinator 
58
59 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Appendix B.  Bibliography 
60 
 
 
Bryant, J.P., F.S. Chapin III, and D.R. Kline. 1983. Carbon/nutrient balance of boreal plants in 
relation to vertebrate herbivory. Oikos 40:357. 
Burritt, E.A. and F.D. Provenza. 2000. Role of toxins in intake of varied diets by sheep.  J. Chem. 
Ecol. 26:1991. 
Freeland, W.J. and D.H. Janzen. 1974. Strategies in herbivory by mammals: The role of plant 
secondary compounds. Am. Nat. 108:269. 
Hooper, D.U. and P.M. Vitousek. 1998. Effects of plant composition and diversity on nutrient 
cycling. Ecological Monographs 68: 121. 
Mote TE, Villalba JJ, and Provenza FD. 2007. Relative availability of tannin‐ and terpene‐
containing foods affects food intake and preference by lambs. J.of Chem. Ecol.  33(6): 
1197  
Papachristou, T.G. L.E. Dziba, J.J. Villalba and F.D. Provenza. 2007. Patterns of diet mixing by 
sheep offered foods varying in nutrients and plant secondary compounds. Appl. Anim. 
Behav. Sci. 108:68. 
Paterson, J., C. Forcherio, B. Larson, M. Samford and M. Kerley. 1995. The effects of fescue 
toxicosis on beef cattle productivity. J. Anim. Sci. 73:889. 
Pedersen, F.F., Lacefield, G.D. and Ball, D.M. 1990.  A review of the agronomic characteristics of 
endophyte‐free and endophyte‐infected tall fescue. Applied Ag. Research 5(3): 188.     
Provenza, F.D., J.A. Pfister, and C.D. Cheney. 1992. Mechanisms of learning in diet selection with 
reference to phytotoxicosis in herbivores. J. Range Manage. 45:36. 
Provenza, F.D., J.J. Villalba, L.E. Dziba, S.B. Atwood, and R.E. Banner. 2003. Linking herbivore 
experience, varied diets, and plant biochemical diversity. Small Rum. Res. 49:257. 
Provenza FD, Villalba JJ, Haskell JH, MacAdam JA, Griggs TC, and Wiedmeier RD. 2007. The value 
to herbivores of plant physical and chemical diversity in time and space. Crop Sci. 47:382 
61 
 
Rosenthal, G.A. and M.R. Berenbaum (eds.). 1992. Herbivores: Their Interactions with 
Secondary Plant Metabolites. Second Ed. Academic Press, New York, NY. 
Tilman, D., D. Wedin and J. Knops. 1996. Productivity and sustainability influenced by 
biodiversity in grassland ecosystems. Nature 379: 718. 
Villalba, J.J., F.D. Provenza, and H. GouDong. 2004. Experience influences diet mixing by 
herbivores: Implications for plant biochemical diversity. Oikos 107:100. 
 
 
 
